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Формирование глазнично-височной области хрящевого черепа в эмбриогенезе прыткой ящерицы, Гасета 
а211іѕ (Кера, Заиатаа). Ковтун М. Ф., Ярыгин А. Н. — Общепринятыми гистологическими 
методами исследовано 29 эмбрионов последовательных стадий развития прыткой ящерицы — 
Гасета аз Глппаецз, 1758. Установлено, что исходными составляющими элементами глазнично- 
височной области прыткой ящерицы являются черепные трабекулы, акрохордальный хрящ и ріїае 
теѓоріісае. В эмбриогенезе прыткой ящерицы первыми формируются ќаепіа тагеіпа!іѕ, а затем 
{аеша теФ1а|$. Таепіа тагеша|$ являются составными, их передние части развиваются из ріапит 
зиргазерае, а задние части из рае ассеѕѕогіае. Еепезга ѕерѓа!іѕ образуется в результате истончения 
хряща в средней части межглазничной перегородки. 
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Еогтайоп оѓ е ОгНо-Тетрога! Везлоп оѓ Спопагосгапиии іп Еп®гуозепез5 оѓ ће Запа 147агд, Гасета 
а21115 (Кера, Заиатайа). Коуп М. Е., Үагурір А. М. — Ѕегіа! зесНоп$ оЁ 29 Гасема аз Глппаецз, 
1758 етбгуоѕ оп ће ѕиссеѕѕіуе 4еуе!ортетиа!| ѕіареѕ, ѕіаіпеа \ий һетаѓохуіп-еоѕіп ог аїсіап Ыџе- 
Һетаѓохуіп-еоѕіп, уеге ехатіпеа. (И уаѕ ѓоџпа (ћаї ігабесша сгапіі, асгосһогаа! сагШаве апа рііае 
теѓоріісае аге {һе іпііа! сотропеп оЁ ће огбіѓо-іетрога! геріоп оф [. аз ѕсиі. Таепіа тагета|$ 
етегвеѕ бгѕі іп етбгуовепеѕіѕ апа еп ќаепіа те фаз Ёогтѕ. Егопќа! рагіѕ оЁ {аета тагріпаііѕ, {Вай 
аге ће зрШ-буре ѕігисіџгеѕ, огівіпаѓе гот рІапит ѕиргаѕерѓае апа Шеи роѕѓегіог рагіѕ опешае гот 
рае ассеѕѕогіае. Еепеѕіга ѕерѓа1іѕ Ёогтѕ іџе ю Шшише оѓ ће ше а! рагі оѓ іпѓегогЫіѓа! зернит. 


Кеу мога: Ки Ӣеуеіортепї, герШез, огрііо-їетрога! геріоп, имегогойа| ѕеріит, ѓаепіа тагріпа]іѕ, 
{аеша теаіа]іѕ, рІапит зиргазерае, рае теѓоріісае, рае ассеѕѕогіае, рПае апќоќісае. 


Введение 


Глазнично-височный отдел хрящевого черепа ящериц наиболее сложный по своему строению. 
Он является основанием для головного мозга, разделяет большие глазные яблоки, и его структуры 
являются основанием для прикрепления глазодвигательных мышц. Развитие глазнично-височной 
области черепа, очевидно, связано с развитием органов чувств и головного мозга и является 
«новообразованием» в составе скелета головы. Несомненный интерес в этой связи представляет не только 
закладка элементов этой области черепа, но и их состояние, взаимосвязи с элементами соматического 
и висцерального отделов скелета головы. Однако эти взаимосвязи настолько завуалированы 
многочисленными преобразованиями и усовершенствованиями органов чувств и самого скелета, что 
обнаружить их не удавалось никому. Цель данной статьи — детальное описание закладки и 
формирования элементов скелета глазнично-височной области черепа на хрящевой стадии его развития. 

Известно, что глазнично-височный отдел скелета головы рептилий развивается из двух исходных 
компонентов хрящевого черепа: черепных трабекул и акрохордального хряща (заднеглазничные хря- 
щи) (Северцов, 1949; е Веег, 1937; ВеПаігѕ, Ката|, 1981; Тшепко, ЭВей, 2007). 

Закладки черепных трабекул и акрохордального хряща у прыткой ящерицы обнаруживаются на 
30-й, 31-й стадии нормального развития (Ярыгин, 2009). К этому времени вполне сформированными 


328 М. Ф. Ковтун, А. Н. Ярыгин 


выглядят отдельные элементы органов чувств: глазные яблоки, слуховые пузырьки и обонятельные 
мешки. Таким образом, есть основания предполагать, что органы чувств в эволюции возникли раньше 
и независимо от скелета. Последний развился уже под влиянием органов чувств, для выполнения 
опорной, а позже и защитной функции. 


Материал и методы 


Для получения эмбрионального материала были отловлены беременные самки Гасета аз 
Шппаеиѕ, 1758 в естественных местах обитания в Запорожской обл. (Мелитопольский р-н, 
окр. с. Богатырь). После откладки яйца инкубировали на влажном субстрате при температуре 19—21°С, 
а самок выпускали в естественную среду обитания. Срок инкубации яиц составил приблизительно 
70 суток. 

Всего исследовано 29 эмбрионов последовательных стадий развития [. ав. При этом особое 
внимание уделяли тем стадиям развития, на которых происходили преимущественно качественные 
изменения (30—37 стадии). Стадии определяли по таблицам нормального развития Дж. Дюфора, 
Дж. Губерта для живородящей ящерицы (Юиѓаше, Нибегї, 1961). 

Эмбрионы фиксировали в 3%-ном растворе формалина. Были изготовлены серийные срезы 
толщиной 5—7 мкм и 10—12 мкм. Срезы окрашивали гематоксилин-эозином, а также альциановым синим 
с последующей докраской гематоксилин-эозином. 

Фотографии гистологических срезов получены с использованием микроскопа Ахіо Ітавег МІ Хеіѕѕ 
(программное обеспечение 7еіѕѕ Ахіо У1з1юп у. 4.63) в центре коллективного пользования уникальным 
оборудованием при Институте зоологии. 


Результаты 


К структурным элементам глазнично-височной области хрящевого черепа 
относятся: межглазничная перегородка, р!апит зиргазерае, ра теѓоріісае, рііа апю{- 
ісае, ра ассеѕогіае, ѓаепіа плагошайЙ$, {аета те Ча|$. Первые из этих структур уже 
можно дифференцировать, начиная с 30-й стадии. Развитие данной области 
происходит достаточно быстро и уже на 34-й стадии можно дифференцировать все 
вышеназванные элементы. Проследим динамику закладки и их развития по 
стадиям. «Динамику» можно воспринимать в значительной мере условно, поскольку 
указанные структуры появляются лишь на двух стадиях; развитие и охрящевение 
их несколько растянуто во времени. 

Как уже было отмечено, органы зрения, головной мозг, нервы и кровеносные 
сосуды формируются в эмбриогенезе значительно раньше, чем структуры хрящевого 
черепа. Они будут служить ориентирами 
хы при описании последних. 

е Межглазничная перегородка 
образуется из трабекулярной пластинки. 
На стадии 32+ как таковой в 
привычном понимании межглазничной 
перегородки еще нет, ее ширина пока 
еще преобладает над высотой (рис. 1). 
На стадии 32++ межглазничная перего- 
родка на поперечных срезах головы от 
передней к задней своей части значи- 
тельно изменяет форму. В передней 
части ее высота преобладает над шири- 
ной, а по направлению к своей задней 
части наоборот (рис. 2). Вентролате- 
рально от межглазничной перегородки 


Рис. 1. Поперечный срез головы Гасейа ав 5. 
Стадия 32+: е — глаз; № — передний мозг; рѕ — 
ріапит зиргазер(а!е; $ — зотоаеит; їс — расположены крупные парные крове- 


трабекулярная пластинка. носные сосуды. С дорсальной стороны 
Не. 1. Сгоѕѕ-ѕесйоп оГ Гасема авіїїѕ етбгуоз һеай. расположен передний мозг, с вентраль- 


Ѕгаре 32+: е — еуе; № — Ютебгаш; рѕ — рапат Е с 
ѕиргаѕерќаІе; $ — ѕіотойеит; ёс — їгађесша ной — ротовая полость. К началу 35-й 


соттипіс. стадии межглазничная перегородка 


Формирование глазнично-височной области хрящевого черепа... 329 


Рис. 2. Поперечные срезы головы Гасема аві!іѕ (а-с). Стадия 32++: е — глаз; № — передний мозг; 1$ — 
межглазничная перегородка; рз — рІапит зиргазерае; $ — ѕіотойеит. 


Во. 2. Сго$$-зесНопз оЁ Гасема а етбтуоѕ Веа4 аггапреа іп ап ащепог (о роѕѓегіог ѕедиепсе (а-с). Зазе 
32++: е — еуе; Њ — Ююгебгаш; 15 — имегогойа! ѕерішт; рѕ — рапит зиргазера!е; $ — зютодеит. 


представляет собой тонкую пластинку хряща, которая разделяет крупные глазные 
яблоки (рис. 3). 

РІапит зиргазерта|е закладывается в виде широких мезенхимных 
пластинок на 32-й стадии. Эти мезенхимные пластинки отходят от дорсальной 
поверхности трабекулярной пластинки в дорсолатеральном направлении и обрам- 
ляют передний мозг с вентральной стороны. Уже на стадии 32+ они начинают охря- 
щевевать (рис. 1). На стадии 32++ р!апит ѕиргаѕерѓаІе разрастаются в дорсальном 
направлении. Они отделяют глазные яблоки от латеральной поверхности переднего 
мозга, становятся более оконтуренными и продолжают охрящевевать (рис. 2), на 
этой стадии дорсальные их части остаются мезенхимными. К началу 35-й стадии 
рапит зиргазерае уже полностью хрящевые (рис. 3). 


Рис. 3. Поперечный срез головы Гасетма азИз. Стадия 35: е — глаз; № — передний мозг; 15 — 
межглазничная перегородка; рз — рІапит зиргазерае. 


Нь. 3. Сго$$-зесНоп оѓ Гасема аз етабгуо$ һеаа. Ѕќаре 35: е — еуе; № — Югебгаш; 15 — іпіегогріќа! ѕеріит; 
рѕ — рапит зиргазерае. 


Рис. 4. Поперечный срез головы Гасета аб. Стадия 30: е — глаз; іса — внутренняя сонная артерия; 
тб — средний мозг; пос — глазодвигательный нерв; гас — мезенхимная закладка акрохордального хряща; 
гра — мезенхимные закладки рЦае апіоѓісае; ус — уепа саріііѕ. 


Но. 4. Сгоѕѕ-ѕесбоп оЁ Гасема ав етбгуоз һеаа. Зазе 30: е — еуе; іса — ииегпа| сагоііа агѓегу; ть — 
теѕепсерһаІоп; пос — пегуи$ осцшотоѓогіиѕ; гас — тезепснута| гийітепі оѓ асгоспогаа| сагаре; гра — 
тезепспута! га4ипеп($ оЁ рЙае ащойсае; ус — уепа саріќіѕ. 
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РИПае ап{о{1сае закладываются на 30-й стадии в виде латеральных мезен- 
химных выростов мезенхимной закладки акрохордального хряща (рис. 4). Сквозь 
них проходят глазодвигательные нервы. На стадии 32+ они начинают охрящевевать 
(вместе с акрохордальным хрящом ), ограничивая вентролатерально средний мозг 
(рис. 5). 

Рае теѓоріісае закладываются как самостоятельные элементы в виде пар- 
ных скоплений мезенхимы (эти скопления имеют вид вертикальных стоек) на 
стадии 32+. Они расположены около дорсальных поверхностей черепных трабекул, 
спереди от гипофиза (рис. 6). На 33-й стадии трабекулы сливаются, продолжая обра- 
зование трабекулярной пластинки, а рЙае теюрйсае охрящевевают (рис. 7). На этой 
же стадии их дорсальные части сливаются с р|Цае атойсае в области прохождения 
в них глазодвигательных нервов. 

РПае ассеззогтае не являются самостоятельными структурами, а представ- 
ляют собой дорсальную часть р|ае ащойсае. Это условное выделение стало 
возможным после слияния последних с рае теюрйсае на 33-й стадии (рис. 8). 
РПае ассеѕѕогіае имеют вид вертикальных стоек, обращенных в дорсолатеральном 
направлении. Они расположены с двух сторон, латерально от среднего мозга. На 
этой стадии самые дорсальные их части мезенхимные. У более поздних эмбрионов 
33-й стадии (стадия 33+) рЙае ассеѕѕогіае уже полностью хрящевые. 

Таепіа тагеіпа1іѕ. На 33-й стадии от задней дорсальной части ріапит 
зиргазер{ае кзади и несколько вентрально, с двух сторон, латерально от головного 
мозга отходят парные довольно широкие хрящевые пластинки — передние части 
Хаепіа тагоша|$, которые доходят до уровня хиазма зрительных нервов (рис. 9). 
На этой же стадии от дорсальной мезенхимной части рае ассеѕѕогіае, кпереди по 
направлению к передним частям ѓаепіа тагета|$ и кзади по направлению к 
слуховым капсулам отходят мезенхимные тяжи — закладки задних частей ѓаепіа 
тагеша|$ (рис. 10). Уже на 34-й стадии задние части їаепіа тагріпаіѕ хрящевые 


й 500 рт | 


Рис. 5. Поперечный срез головы Гасета ав. Стадия 32+: ас — акрохордальный хрящ; е — глаз; іса — 
внутренняя сонная артерия; ть — средний мозг; пос — глазодвигательный нерв; ріа — ріІае ащойсае; 
ус — уепа саріііѕ. 


Но. 5. Сгоѕѕ-ѕесіоп оѓ Гасема аеШз етбгуоѕ Неа4. Ѕіаре 32+: ас — асгосНогАа! сагШаре; е — еуе; іса — 
ицегпа| сагоіа ацегу; тб — теѕепсерһаіоп; пос — пегуцѕ осшотоќогіиѕ; ріа — рае апюйсае; ус — уепа 
сарібіѕ. 


Рис. 6. Поперечный срез головы Ѓасегіа ағіііѕ. Стадия 32+:  — передний мозг; грт — мезенхимные 
закладки рае теѓоріісае; $1 — ѕіотойешт; { — черепные трабекулы. 


Ро. 6. Сгоѕѕ-ѕесііоп оѓ Гасета ая етабгуоз һеаа. Ѕїаре 32+: № — Ююгебгат; грт — теѕепсһута1 
гиаітепіѕ оЁ рае теѓоріісае; 51 — ѕіотойешт; { — табесша. 
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Рис. 7. Поперечный срез головы Гасема асві!іѕ. Стадия 33: № — передний мозг; рт — рЙае теорйсае; 
$ — зюто4еит; і — черепные трабекулы. 


Но. 7. Сгозз-зесНоп оЁ Гасета а етгуоз һеаа. (аре 33: № — югебгат; рт — рае теюрйсае; $ — 
ѕіотодешт; { — ігабесша. 


Рис. 8. Поперечный срез головы Гасета аз. Стадия 33: № — передний мозг; ра — р!|ае ассеѕѕогіае; 
51 — ѕіотойеит; { — черепные трабекулы. 


Но. 8. Сгоѕѕ-ѕесііоп оЁ Гасема аз етабгуоз Веа4. Зазе 33: № — Ғогергаіп; ра — ріЇае ассеѕѕогіае; 5 — 
ѕіотодешт; і — ігабесша. 


олп т 


Рис. 9. Поперечный срез головы Гасема аб. Стадия 33: ® — передний мозг; іѕ — межглазничная 
перегородка; іт — ѓаепіа тагреіпа]іѕ. 


Но. 9. Сгозз-зесНоп оѓ Гасема аб етбгуоз һеаа. Ѕќіаре 33: № — Ююгебгат; 15 — пиегогоа!| ѕерішт; іт — 
{аета тагешай. 


Рис. 10. Поперечный срез головы Гасета аеііѕ. Стадия 33: № — передний мозг; рт — рае теюорйсае; 
$ — зюто4еит; { — черепные трабекулы; іт — {аеша тагешай$. 


Но. 10. Сгоз$-зесНоп оЁ Гасета а етбгуоз Неа4. З{азе 33: № — Ғогебгаіп; рт — рае теѓоріісае; $1 — 
ѕіотоешт; і — ігабесша; бт — ќаепіа тагешай$. 
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Рис. 11. Хрящевой череп эмбриона Гасема ав (а — вид сбоку; 6 — вид с дорсальной стороны). Стадия 
36+. ас — акрохордальный хрящ; Вр — базальная пластинка; ер — ЃЁепеѕіга еріорііса; /т — Ѓепеѕіга 
теорИса; /ор — Еепезга орііса; /рг — Ёепеѕіга ргооНса; № — Репезта зер{аП$; 5 — межглазничная 
перегородка; Мс — Меккелев хрящ; пс — обонятельная капсула; ра — рЙае ассеѕѕопіае; ріа — рае атюнсае; 
рт — рае теюрйсае; ру — рапит зиргазерае; 4 — квадратный хрящ; йи — їаепіа тагріпа!іѕ; /те — іаепіа 
теаіаІіѕ. Тотальный препарат, окрашивание альциановым синим. 


Ро. 11. Гаега! (а) апа 4огза| (Б) уіеуѕ оЁ ће спопаго1сгапиит оѓ Гасена а®5 етабгуо. З(азе 36+. ас — 
асгоспогАа! сагШаре; Бр — База! рае; /ер — Епезта еріорііса; ри — Ёепеѕіга теорйса; /ор — Еепезга орйса; 
рг — епезга ргоойса; 5 — Ёепеѕіта зерЁаИ$; 15 — ицегогОЦа! ѕерёит; Мс — Меске!$ сагаре; пс — паза 
сарѕие; ра — рае ассеѕѕогіае; ра — рае апіойсае; рт — рае теорйсае; ру — рапит зиргазерае; а — 
диаагае сагШаре; ип — 1аеша тагеша|$; гие — ѓаепіа теяіа!іѕ. АІсуап Бше ѕќаіпеа (оѓа! ргерагайоп 


и их самые задние концы достигают дорсальных поверхностей слуховых капсул. 
На стадии 34++ передние и задние части ѓаепіа тагеіпа]іѕ сливаются друг с другом. 

Таепіа тейіа115. На 34-й стадии от верхней части рае теѓорісае, возле 
места слияния последних с рае апѓіойсае, антеродорсально в направлении р!апит 
зиргазер{ае отходят короткие хрящевые отростки — ѓаепіа те 1а|$. На 35-й стадии 
{аета тейіаііѕ слиты с вентральной частью ріапит зиргазер{а!е. 

Окна глазнично-височной области. В процессе слияния вышеописан- 
ных элементов хрящевого черепа в глазнично-височном отделе формируется 
система окон (рис. 11). Первыми формируются парные Ѓепеѕіга теѓоріісае. Они 
образуются в результате слияния ріІае апюйсае и р|ае теѓорісае на 33-й стадии. 
Каждое окно ограничено: с дорсальной стороны рае ащойсае; с вентральной — 
черепными трабекулами; спереди — ріЇае теторйсае. 

На 34-й стадии образуются парные ЃЁепеѕіга ргоойса. Спереди их ограничивают 
р!Нае ассеѕѕогіае, с дорсальной стороны — {аета тагріпаііѕ, с вентральной стороны — 
рае атойсае и аборально — слуховые капсулы и частично парахордалии. На 
35-й стадии формируется еще две пары окон: Ёепеѕіга орііса и Ёепеѕіга еріорііса. 
Сквозь первые проходят зрительные нервы, с вентральной стороны они ограничены 
трабекулярной пластинкой, с дорсальной — парными ќаепіа те аз, аборально — 
парными рае теѓорісае и спереди — аборальной границей межглазничной 
перегородки. Еепеѕіга еріоріса с вентральной стороны ограничены парными ќае- 
ша ше а|$, с дорсальной — парными {аеща тагеіпа1іѕ, аборально — парными рЙае 
ассеззопае и спереди — аборальными частями ріапит зиргазера!е. 

Единственным непарным окном в глазнично-височной области является п- 
еѕіга ѕеріа]іѕ. Это окно образуется на стадии 36+ в результате истончения хряща в 
средней части межглазничной перегородки. 


Обсуждение 


Сравнительный анализ затруднен несколькими обстоятельствами. Главное — 
никто из исследователей не датировал эмбриональный материал по стадиям 
нормального развития, основанным на внешних морфологических признаках; 
датирование по суткам инкубации или по длине эмбрионов не дают корректный 
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сравнительный материал, поскольку «возраст» эмбрионов при этом может сильно 
отличаться (Емегі, 1985). Методически необоснованной была ориентация на так 
называемые «ключевые стадии» эмбриогенеза, поскольку эти стадии не имели 
четкого определения и для каждого исследователя могла быть своя ключевая 
стадия. Отсутствие методов дифференцированной окраски (точнее, их неприме- 
нение) не давало однозначной трактовки сроков охрящевения. 

Реально ощущается и недостаток фактического материала по различным 
группам позвоночных, включая и рептилий. Так из семейства Гасегійае эмбриогенез 
черепа исследовали лишь у двух видов, по прыткой ящерице сведения имеются 
лишь в трех работах (Рагкег, 1880; Саирр, 1900; ае Веег, 1930). Вышеизложенное, 
в значительной мере, является причиной разногласий авторов в трактовке резуль- 
татов своих исследований, включая и развитие глазнично-височной области. 

По нашим данным глазнично-височный отдел хрящевого черепа прыткой яще- 
рицы формируется из трех исходно самостоятельных частей (3), которые в процес- 
се своего развития сливаются, образуя сложную систему хрящей. 

Мы установили, что межглазничная перегородка с самого начала развивается 
как дорсальная часть трабекулярной пластинки. Г. Р. де Бир описывает межглаз- 
ничную перегородку, как самостоятельную структуру, которая закладывается в виде 
хрящевой полоски около дорсальной поверхности трабекулярной пластинки. 
Позднее она соединяется с трабекулярной пластинкой. Как можно судить из 
иллюстраций к работе, только задний конец межглазничной перегородки 
соединяется с трабекулярной пластинкой (Яе Веег, 1930). Напротив, А. М. Камаль 
(Ката[, АБаееп, 1972) у Асатйодас ушу (Гасегійае) установил, что межглазничная 
перегородка с самого начала развивается как часть трабекулярной пластинки, что 
подтверждают и наши данные. 

Позже от дорсальной поверхности перегородки отходят парные выросты: 
кзади и вверх — ріапит зиргазерае; кпереди — закладки клиновидно-обонятельных 
связок (ае Веег, 1930; Ката[, АБаееп, 1972). Это отчасти соответствует нашим 
данным. В отличие от предшественников мы установили, что рІапит зиргазерайе 
закладывается в виде довольно широких пластинок. 

Обратим внимание на противоречия в трактовке вопроса о формировании Еп- 
еѕіга зераЦ$. Г. Р. де Бир утверждает, что данное окно начинает формироваться 
сразу после слияния трабекулярной пластинки и межглазничной перегородки, 
первая ограничивает будущее окно с вентральной стороны, последняя — с дорсаль- 
ной. Оно становится настоящим окном, после того как охрящевевает носовая 
перегородка, задний край которой является передней границей Ѓепеѕіга ѕеріа1іѕ (де 
Веег, 1930). По данным А. М. Камаля и А. М. Абдена, Еепезга ѕерќа1іѕ образуется 
в результате обособления р!апит зиргазерае от межглазничной перегородки 
таким образом, что рапит зиргазерае становится прикрепленной к перегородке 
только спереди и сзади. Между двумя этими соединениями как раз и находится 
епезга ѕерѓаііѕ (Ката1, АБбаееп, 1972). 

Наши исследования свидетельствуют о несколько ином пути формирования 
указанного окна. В частности епезга ѕерѓаіѕ образуется в результате истончения 
хряща действительно в центральной части межглазничной перегородки. При этом 
само окно остается затянутым очень тонкой мембраной, которая топографически 
соответствует супрасептальной мембране в черепе дефинитивных форм. 

Дальнейшее развитие глазнично-височной области головы ящериц связано с 
закладкой и развитием хрящевых вертикальных стоек и горизонтальных балочек. 

Г. Р. де Бир (Яе Веег, 1930) указывает на появление вначале ќаепіа теФай$ 
(горизонтальных балочек). Однако, исходя из представленых в работе графических 
реконструкций, термин ќаеша теяіа!іѕ является не совсем точным, поскольку 
обозначенная на рисунке автора трехлучевая структура (рис. 13, 14) состоит из трех 
элементов. Если «луч», обращенный кпереди, можно считать ќаепіа те1а[$, то 
«лучи» обращенные в дорсальном и вентральном направлении, вероятно, следует 
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считать вертикальными стойками — рЦае ассеѕѕогіае и рПае теѓоріісае 
соответственно. На этой же стадии Г. Р. де Бир отмечает появление р|ае апёоб- 
сае, которые, по мнению этого автора, являются вертикальными отростками 
базитрабекулярных отростков. Относительно р|ае ащойсае А. М. Камаль и 
А. М. Абден получили другие данные. По мнению этих авторов, р|ае ащойсае 
закладываются как самостоятельные структуры в самом начале хондрогенеза, еще 
до того как передние части черепных трабекул сливаются, образуя трабекулярную 
пластинку (Ката, АБдееп, 1972). 

Здесь можно лишь частично согласиться с данными Г. Р. де Бира, но только 
если рассматривать описанную им {аепа ше ЧаП$ как рае теорйсае. Мы 
установили, что рае теѓорісае закладываются спереди от гипофизарного окна 
возле дорсальной поверхности трабекулярной пластинки в самой задней ее части. 
При этом {аеша теаіаіѕ и рЦае ассеѕѕогіае, по нашим данным, формируются на 
более поздней стадии. 

Что касается рае атойсае, то впервые мы обнаружили закладку данной 
структуры в виде латеральных выростов акрохордального хряща, еще до начала 
формирования межглазничной перегородки, но не до (как считали А. М. Камаль 
иА. М. Абден), а после начала формирования трабекулярной пластинки. 

На более поздней стадии, описанной Г. Р. де Биром, ќаепіа те аз уже 
соединены с черепными трабекулами вертикальными стойками рае теѓоріісае. 
В дорсальном направлении от {аета те аз отходят дополнительные вертикальные 
стойки — рае ассеѕѕогіае. Верхушки последних соединены с ‘аешае тагріпа!іѕ 
тонкими полосками хряща, которые отходят от дорсальных поверхностей слуховых 
капсул. Этот автор отмечает отсутствие хрящевых связей между ќаепіа тагепай$, 
Хаепіа теаіаѕ и ріапит зиргазер а, а также между рае ащойсае и рае теќѓорі- 
сае. Другие данные были представлены в работе А. М. Камаля и А. М. Абдена. 
Авторы описывают стадию, на которой уже соединены рае апќоіісае и рЦае 
теѓоріісае, а также ѓаепіа теаіа1іѕ и ріапит зиргазерае. Кроме того, авторы 
выделяют две части ѓаепіа тагреіпаііѕ: переднюю, которая берет свое начало от задней 
части рапит зиргазерае и заднюю, которая соединена с верхушкой ріЇае ассез- 
ѕогіае. Однако обе эти части на данной стадии еще не соединены друг с другом. 

Мы наблюдали иную, отличающуюся от вышеописанной картину развития 
данных структур. По нашим данным, вначале верхушки ріЇае теюрйисае сливаются 
с рае ащойсае чуть выше отверстий для глазодвигательных нервов, расположенных 
приблизительно в центральной части рПае ащойсае. От мест слияния этих стоек 
отходит еще одна пара стоек — ріЇае ассеѕѕогіае, которая, по сути, является 
дорсальной частью рЦае атщойсае. На данном этапе развития верхние части парных 
рае ассеѕѕогіае еще мезенхимные. Кпереди и кзади от каждой из них отходят 
мезенхимные тяжи, которые являются закладками задних частей {аещае татгетай$. 
Их передние части пролегают от задней части рІапит зиргазерае, но немного не 
доходят до своих задних частей (подобное состояние данной структуры описывали 
А. М. Камаль и А. М. Аблен). После того как обе части {1аета тагеіпа1іѕ сливаются, 
их задние части разрастаются к слуховым капсулам. Нам не удалось выявить 
стадию, на которой формируются ќаепіа тейіа1іѕ. Впервые они были обнаружены 
уже после слияния передних и задних частей {аеща тагріпаііѕ в виде балочек, сзади 
слитых с верхушками ріЇае теѓоріісае и спереди с рІапит ѕиргаѕерќаІе. 

На последней из описанных автором стадий (стадия 9) рІіапит заргазерае уже со- 
единена с іаета тагріпа]іѕ и ќаепіа теяіа!іѕ, которая сзади соединена с рЙае ащюйсае. 

Не менее впечатляющими и трудно объяснимыми выглядят различия мате- 
риалов по эмбриогенезу хрящевого черепа, известные для представителей других 
семейств отряда рептилий. 
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Для Сескопіаае, так же как и для прыткой ящерицы, характерна ранняя 
закладка рЙае ащойсае (Северцов, 1949; Е!-Тоиы, Катаі, 1961; Ката1, 1962). Однако 
в отличие от прыткой ящерицы дальнейшее развитие данной области хрящевого 
черепа происходит иначе. Межглазничная перегородка формируется из двух частей: 
вентральной, представленной вертикальной пластинкой трабекулярной пластинки 
и дорсальной, представленной парными р!апит зиргазерае. Главной особенностью 
является редукция рае ащойсае в эмбриогенезе (ЕІ-Тоџы, Ката, 1961; Ката|, 1962). 

Для Аѕатійае так же, как и для бескопіаае, характерна редукция ріЇае ап{о{- 
ісае (Ватаѕуаті, 1946; Еуаї-Сіааі, 1964; Гада, 1981). Еще одной особенностью 
является отсутствие {аета тагеіпа1іѕ (Катаѕуаті, 1946; Еуа!-СПаа1, 1964), следы 
данной структуры были обнаружены только у Агата раШаа (Гада, 1981). Поскольку 
в указанных работах были описаны только поздние стадии остается неясным 
является ли отсутствие {аета тагеіпа1іѕ следствием регрессии ее в эмбриогенезе 
или же она вовсе не закладывается. 

Для Уагапійае (Ѕһгіуаѕѓауа, 1964) так же, как для Сескопійае и исследованной 
нами прыткой ящерицы, характерной особенностью является ранняя закладка ріІае 
апобйсае, а также ее последующая редукция в процессе эмбрионального развития, 
как для СесКкопійае и Аратійае. 

Определенное сходство в развитии глазнично-височного отдела прыткой 
ящерицы можно увидеть у Ѕсіпсійае. Так, у Ёитесеѕ диіпдиеііпеаіиѕ (Кісе, 1920) и 
Спас; осеПаіиѕ (Е1-Точы, Ката!, 1959), как и у прыткой ящерицы межглазничная 
перегородка развивается как часть трабекулярной пластинки. От дорсальной части 
первой развивается ріапит зиргазерае, от которой кзади отходят парные ќаеша 
тагоша|$. Дальнейшее развитие глазнично-височного отдела также происходит 
подобно тому, как это происходит у исследованной нами прыткой ящерицы. 
Первыми, как и у прыткой ящерицы, развиваются именно ќаепіа тагоіпа[іѕ, а не ќае- 
па теа[$ как у представителей вышеописанных семейств Гасегііа. Существующие 
различия в первую очередь касаются рЙае атойсае, которые, по данным Э. Райса, 
редуцируются, а по данным М. Р. Эль-Тоуби и А. М. Камаля — нет. Однако у 
Сра!с14ех осеПаіиѕ (Е-Точы, Ката|, 1959) рае атойсае имеют иную природу. 

Для хрящевого черепа Спеотща, в отличие от Гасегіаае, характерно отсутствие 
{аеша шефаП$. Общим для черепах, Сескоп14ае и Гасегадае является ранняя 
закладка ріЇае атойсае, однако в отличие от СесКотаае у черепах последние не 
редуцируются (Кип, 1912; Ѕһапег, 1926; Кигаќапі, 1987; Тшепко, ЗВей, 2007). 


Заключение 


Хрящевой череп — древнейшее образование в скелете позвоночных и безуслов- 
но скрывает в себе огромную информацию не только о развитии черепа в истории 
позвоночных, но и о развитии мозга, органов чувств и филогении позвоночных. 
Несмотря на более чем столетнюю историю исследований эмбрионального развития 
черепа, видим, что сейчас вопросов появляется, очевидно, больше, чем их было 
сто лет назад. Остро ощущается нехватка фактического материала; большинство 
из выполненных ранее работ отличается неполнотой, что скорее всего обусловлено 
особенностью задач, которые ставились перед исследователями. Кроме этого, 
классическая эмбриология вскоре уступила место экспериментальной, оставив за 
собой ряд «белых пятен» и нерешенных вопросов, что, по мнению многих 
биологов, тормозит дальнейшее развитие теории эволюции. 

Следует вывод, что классическая эмбриология нуждается в расширении фак- 
тического материала и главное — изменении тактики наработки этого материала. 
От тактики исследования «ключевых стадий» эмбриогенеза необходимо переходить 
к тотальному исследованию всех стадий индивидуального развития; необходимо 
ввести единый метод датировки эмбрионального материала — по стадиям нормаль- 
ного развития. 
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Даже на примере развития глазнично-височной области хрящевого черепа рептилий 
видны существенные различия и разночтения в интерпретации последовательностей 
развития идентичных структур. Если разногласия касаются одного и того же вида, их 
причину можно объяснить различными методическими подходами. Однако, когда 
разногласия касаются различных видов одного отряда или семейства, то причины могут 
скрываться гораздо глубже, вплоть до полифилии данных отрядов и семейств. 

Что же касается глазнично-височной области прыткой ящерицы, то в соответ- 
ствии с нашими исследованиями: исходными составляющими элементами глазнично- 
височной области являются черепные трабекулы, акрохордальный хрящ и рНае теюр- 
бсае; в эмбриогенезе прыткой ящерицы первыми формируются їаеша тагріпаііѕ, а затем 
Хаепіа теаіа!іѕ; (аеша тагоша|$ являются составными, их передние части развиваются 
из рапит зиргазер(а, а задние части — из рае ассеѕѕогіае; Ѓепеѕіга ѕерќа]іѕ образуется 
в результате истончения хряща в средней части межглазничной перегородки. 
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